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EINLEITUNG 

Die Cetaceen sind von den Säugetieren sicherlich die am meisten atypischen 
und in auffallendem Grade spezialisiert. Ihr Ursprung verliert sich in der geologi¬ 
schen Vergangenheit, heute noch ohne Spuren. Es sind bisher keine intermediären 
Formen zwischen den Walen und den kreidezeitlichen Ahnen der Placentalia 
bekannt. „ Plötzlich“ erscheinen sie im Tertiär und zwar an die hochspezialisierte 
Lebensweise schon sehr weitgehend angepasst. Es ist anzunehmen, dass sie sich 
von ihren Eutherienahnen schon sehr früh losgetrennt haben. 

Die frühesten Fossilfunde stammen aus Sedimenten von mitteleozänem Alter. 
Diese Wale (Archaeoceti) werden durch die Gattungen Eocetus und Protocetus 
aus dem Mitteleozän und durch Zeuglodon aus dem oberen Eozän vertreten. Sie 
hatten ruderähnlich gestaltete vordere Extremitäten, keine hinteren Extremitäten 
und einen langen Schwanz. Der Schädel war primitiver gebaut als bei den recenten 
Walen. Das Gebiss war heterodont. Die Nasenöffnungen der Urwale waren noch 
weit nach vorne und nicht — wie bei den recenten Arten — auf dem Scheitel des 
Schädels gelegen (Abb. 1). Rekonstruktionen des Gehirns der Archaeoceten 
durch Endokranialausgüsse weisen auf eine geringe Cephalisation hin, eine sehr 
bescheidene Entfaltung der Grosshirnhemisphären, vor allem im Neocortexab- 
schnitt, mächtige Bulbi und Tractus olfactorii, starke Ausbildung des Palaeocortex, 
ein Ueberwiegen des Kalibers des Nervus vestibularis über das des Nervus acu- 
sticus ( Edinger 1955) und eine auffallend starke Entwicklung des Cerebellum, 
dessen Paraflocculi seitlich vom Lobus medianus (Vermis) zwei mächtige Vor¬ 
wölbungen bilden (Darf 1923). 

Ob die Urwale als die Ursprungsformen der späteren Cetaceen anzusehen 
sind, ist noch eine strittige Frage. Nach van Valen (1968) wären die mitteleozönen 
Gattungen Protocetus und Pappocetus als direkte gemeinsame Vorfahren der 
modernen Zahn- und Bartenwale zu betrachten. Diese treten im Laufe des 
späteren Eozän und Oligozän auf, und im miozänen Alter sind bereits alle Familien 
der modernen Wale entstanden. Zwei Linien der Evolution entwickeln sich, die 
der Zahnwale (Odontoceti) und die der Bartenwale (Mysticeti) ; Abb. 1. Daneben 
entwickelt sich im späteren Oligozän eine weitere Gruppe kleiner Odontoceten, 
die sich im Miozän stark entfaltet, die Squalodontier. Trotz des archaischen 
Gebisses war der Schädel von Prosqucilodon fortgeschritten mit am Scheitel 
gelegener Nasenöffnung. Diese Gruppe von Walen ist aber im Pliozän nicht mehr 
auffindbar. 

Bei den Zahnwalen bestand ein frühzeitiger Trend zum Gigantismus, der 
seinen Höhepunkt bei den Physeteriden erreichte. Die maximalen Körperpropor¬ 
tionen werden jedoch von den jetzigen Mysticeten erreicht, die mit 150 Tonnen 
(Blauwal) das absolut grösste Wirbeltiergewicht — Dinosaurier inbegriffen — 
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erreichen. Die Bartenwale sind weniger artenreich als die Denticeten und leiten 
sich von den Cetotherien , den primitiven Mysticeten, ab, bei denen die Zähne sich 
allmählich zurückgebildet hatten und der Schädel schon deutliche Mysticeten- 
merkmale aufweist. 




Abb. 1. 

A, Urwale (Zeuglodontidae) ; B, Bartenwale (Balaenoptera musculus) ; 
C, Zahnwale ( Orcinus orca ). 


Trotz dieser Funde bleibt die Grundfrage der Phylogenese der Cetaceen noch 
offen. Viele Befunde sprechen für eine pluriphyletische Abstammung in Form 
getrennter Entwicklungslinien, Archaeoceti , Odontoceti und Mysticeti und deuten 
darauf hin, dass es sich bei den gemeinsamen Merkmalen der Ordnung der 
Cetacea um den Ausdruck einer adaptiven Konvergenz handelt (Yablokov 1964). 








Tabelle 1: Körperlänge , Körpergewicht und Hirngewicht von Odontoceti und Mysticeti 
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Frühere Untersuchungen über die Ontogenese (Pilleri und Wandeler 1962) 
zeigen, dass die Betrachtung der Körperform allein und ihrer Umwandlung im 
Laufe der Ontogenese jedoch nicht ausreicht, um eine diphyletische Abstammung 
zu postulieren (Kükenthal 1889-1893). Es sind aber heute eine ganze Reihe von 



Abb. 2. 

Log Hirngewicht in Abhängigkeit von Log Körpergewicht bei Odontoceten und Mysticeten. 

Odontoceti: Dl = Delphinapterus leucas , Gg = Grampus griseus , Gm = Globicephala melaena, 
lg = Inia geoffrensis , La = Lagenorhynchus, Oo= Orcinus orca , Pd = Phocoenoides 
dalli , Pm = Physeter macrocephalus , Pp = Phocaena phocaena , Pt = Phocoenoides 
truei, Sg = Susu gangetica, SsDd = Stenella styx und Delphinus delphis , Tt = Tursiops 
tr uncat us. 

Mysticeti: Bm = Balaenoptera musculus , Bp = Balaenoptera physalus , Ea =Eubalaena australis , 

Eg = Eschrichtius glaucus. 

Simia: Gg = Gorilla gorilla , Y > p = Pongo pygmaeus , Pt = Pan troglodytes. 

humoralen, anatomischen und histologischen Merkmalen ans Licht gefördert 

worden, die für eine getrennte Evolution der Zahn- und Bartenwale sprechen. 
Danach wären sie als besondere Ordnungen zu betrachten (Yablokov 1964). 
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Die vergleichende Neuroanatomie könnte manche Anhaltspunkte zum phyleti- 
schen Problem vermitteln; die Studien sind aber noch ungenügend vorangetrieben, 
um mehr über den taxonomischen Wert der Hirnstrukturen aussagen zu können. 
Für die meisten Arten liegt eine makroskopische Beschreibung des Gehirnes noch 
nicht vor, ja, man kennt nicht einmal das Gewicht des Gehirnes. Die vorliegende 
Arbeit möchte u.a. auf diese Lücken hinweisen. 


HIRNGEWICHTE UND HIRN-KOERPERGEWICHTSBEZIEHUNGEN 
Relatives Hirngewicht 

Aus der Literatur sind wenige Arbeiten bekannt, die die Hirn-Körperge¬ 
wichtsbeziehungen bei Cetaceen untersuchten. Guldberg (1885) gibt an, dass bei 
Bartenwalen das Verhältnis Hirngewicht zu Körpergewicht kleiner ist als bei 
irgend einem anderen Säugetier, obwohl die absoluten Werte für Gewicht und 
Grösse des Gehirnes diejenigen aller anderen Tiere übertreffen. Wir haben insge¬ 
samt 133 Wertepaare von Adulttieren ausgewertet, von denen 53 der Sammlung 
des Hirnanatomischen Institutes Bern, die übrigen der Literatur entstammen 
(Tab. 1). Unter Zugrundelegung logarithmischer Werte für Hirn- und Körperge¬ 
wicht erfolgte die Berechnung der Allometriegeraden für die einzelnen Arten nach 
dem Rechenschema von Riedwyl (1966), das an anderer Stelle im Detail wiederge¬ 
geben wurde (Gihr und Pilleri 1969). Die Allometriegleichung y = bx a wird im 
Rechenschema zu y = ax b . Die Symbole für die Nullpunktsordinate und den 
Relationsexponenten wurden vertauscht. Die für die einzelnen Arten ermittelten 
Werte sind in Tab. 2 zusammengestellt. Für sechs Arten der Odontoceti und eine 
Art der Mysticeti konnte bei P — 5% ein signifikanter Regressionskoeffizient b 
errechnet werden. Abb. 2 vermittelt einen Ueberblick über die Lage der ver¬ 
schiedenen Allometriegeraden. Der Uebersicht halber sind für diese Geraden nur 
die jeweiligen Mittelwerte eingetragen. Von den übrigen Arten, für die keine 
Signifikanz des Regressionskoeffizienten nachgewiesen werden konnte, sind 
hingegen die Einzelwertc angegeben. 

Mysticeti: Es wurden fünf verschiedene Arten untersucht, von denen 
Eubalaena (Balaenidae) auf der tiefsten Cephalisationsstufe steht. Bcilaenoptera 
physalus hingegen, für den als einzige Art ein signifikanter Regressionskoeffizient b 
von o,1498 errechnet werden konnte, weist das höchste relative Hirngewicht 
unter den untersuchten Bartenwalen auf, das nahezu an dasjenige von Physeter 
macrocephalus heranreicht. Die übrigen Arten liegen dazwischen. Nach der 
allomctrischen Methode sind die Mysticeti niedriger cephalisiert als die Dcnticeten. 
Mangold-Wirz (1966) kam auf Grund der Bestimmung des Totalhirnindex zu 
der Auffassung, dass die Mysticeti auf derselben Stufe stehen wie die Simiae. 


Tabelle 2: Log Hirngewicht in Abhängigkeit von Log Körpergewicht bei Odontoceten und Mysticeten 
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Odontoceti: Interessante Befunde ergeben sich für die Zahnwale. Der Rela¬ 
tionsexponent ist für jede Art spezifisch und variiert zwischen 0,1115 und 0,7277. 
Die höchsten Anstiegsexponenten ergeben sich für Phocoenoides truei und Phocaena 
phocaena , d.h. Arten mit geringerem Körpergewicht, während der niedrigste 
Exponent bei Physeter macrocephalus , dem schwersten Vertreter unter den Zahn¬ 
walen, zu finden ist. Für Stenella styx , Delphinus delphis und Tursiops truncatus 
errechnete sich ein gemeinsamer Regressionskoeffizient b von 0,3174. 

Es ändert sich bei den einzelnen Odontocetenarten jedoch nicht nur der 
Anstieg der Allometriegeraden, sondern auch deren Lage im Koordinatensystem. 
Von den untersuchten Arten nimmt Susu gangetica die tiefste Lage ein. Die 
Geraden von Phocaena phocaena und Inia geoffrensis liegen in geringem Abstand 
über dem Einzelwert von Susu (Platanista) . Eine gleichschwere Phocaena oder 
lnia besitzt demnach ein höheres relatives Hirngewicht als Susu gangetica. 

Ueber diesen Geraden verläuft die gemeinsame Regressionsgerade von 
Stenella styx und Delphinus delphis. Diese Zahnwale sind gegenüber gleich¬ 
schweren Vertretern von Phocaena phocaena oder Inia geoffrensis höher cephalisiert. 
Die Einzelwerte von Phocoenoides dalli liegen unterhalb der Geraden von Phocoe¬ 
noides truei , sodass Phocoenoides dalli vermutlich niedriger cephalisiert sein dürfte 
als truei. Tursiops truncatus besitzt unter den untersuchten Denticetenarten das 
höchste relative Hirngewicht. Die Allometriegerade dieser Art liegt über derjenigen 
von Delphinus und Stenella und verläuft parallel zu ihr. Die Prüfung des Lageunter¬ 
schiedes dieser beiden Geraden ergibt eine Signifikanz (Gihr und Pilleri 1969). 

Bei Arten, die grösser sind als Tursiops truncatus , setzt bereits wieder eine 
Abnahme des relativen Hirngewichtes ein. Dies kommt deutlich durch die Ver¬ 
teilung der Mittelwerte der einzelnen Odontocetenarten zum Ausdruck. Sie 
liegen nicht, wie zu erwarten war, auf einer Geraden, sondern auf einer Parabel. 
Für die kleineren Odontoceten (Phocaena phocaena—Tursiops truncatus) lässt 
sich die Parabel durch eine Gerade ersetzen. Aus den Mittelwerten der ver¬ 
schiedenen Denticetenarten errechnet sich ein signifikanter Regressionskoeffizient b 
von 0,7007 und ergibt eine Gerade, die unter dem Winkel von 35° ansteigt. 

Bezogen auf diese interspezifische Regressionsgerade hat Susu gangetica ein 
zu geringes relatives Hirngewicht. Bei einem Körpergewicht von 11 kg müsste 
es etwa um das 1 ^-fache grösser sein. Würden für die grösseren Odontocetenarten 
dieselben Verhältnisse gelten wie für die kleineren Arten, so müssten sie ent¬ 
sprechend ihres Körpergewichtes ebenfalls ein viel höheres Hirngewicht besitzen. 
Auf die verlängerte intcrspezifische Regressionsgerade bezogen, müsste Globi- 
cephala melaena und Orcinus orca bei demselben Körpergewicht ein etwa doppelt 
so grosses, Physeter macrocephalus hingegen ein etwa siebenmal grösseres relatives 
Hirngewicht aufweisen. So verglichen hätte der Pottwal bei einem mittleren 
Körpergewicht von 30 000 kg das geringste relative Hirngewicht unter den 
untersuchten Odontoceten. 
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Wie Count (1947) für viele Landsäuger nachgewiesen hat, so liess sich auch 
für die Cetaceen, insbesondere für die Odontoceten, eine Grössenabhängigkeit 
des Relationsexponenten, d.h. eine Abnahme des Hirngewichtes mit steigendem 
Körpergewicht bestätigen. Bei den Cetaceen kommt es zu einer asymptotischen 
Annäherung an eine Endgrösse des Gehirns, die vermutlich bei 12 000 g liegen 
dürfte. Dieses Gewicht wäre zugleich auch das höchste absolute Hirngewicht, 
das je von Säugern erreicht worden wäre. Unter den recenten Cetaceen besitzt 
Physeter macrocephalus mit 10 000 g das schwerste absolute Hirngewicht. Da für 
die Wassersäugetiere ähnliche Gesetzmässigkeiten festgestellt wurden, wie sie 
auch für Landsäuger gelten, ist anzunehmen, dass die Wasseradaptation keinen 
Einfluss auf die Hirn-Körpergewichtsbeziehung ausgeübt hat. 

Die kleineren Odontoceten mit einem mittleren Körpergewicht von 20-120 kg 
sind die cephalisiertesten Arten. Unter diesen wiederum ist Tursiops truncatus die 
cephalisierteste Odontocetenart und erreicht nahezu die Cerebralisationsstufe des 
Menschen. Nach den Befunden von Pilleri (1962) würde Tursiops truncatus und 
Physeter macrocephalus hinsichtlich des Hypothalamus-Grosshirnlängenindex 
sogar die Stufe des Menschen übertreffen (siehe auch Tabelle 11). Auf Grund der 
Lage der interspezifischen Regressionsgeraden sind die kleineren, höchst- 
cephalisierten Odontoceten zwischen Homo und den Simiae einzureihen. Hin¬ 
sichtlich des Intelligenzquotienten, der das Verhältnis von Gehirn zu Rückenmark 
angibt, kamen Ridgway et al. (1966) zu einer ähnlichen Rangordnung. Sie 
stuften einige kleine Delphiniden zwischen Mensch und niederen Primaten ein. 


ANATOMIE DES ZENTRALNERVENSYSTEMS 
Rückenmark und Spinalnerven 

Aus den bisherigen Untersuchungen geht hervor, dass die ventralen Wurzeln 
der Spinalnerven bei Cetaceen stärker entwickelt sind als die dorsalen (Tafel I). 
Die Anzahl der Spinalnerven ist bei Denticeten Phocaena phocaena (Cunningham 
1877) und Balaenoptera physalus (Korneliussen 1964) gleich und beträgt 
44 Nerven: bei Phocaena zählt man 8 cervikale, 11 thorakale, 25 lumbosakrale, 
beim Finnwal 8 cervikale, 12 thorakale und 24 lumbosakrale Nerven. Die Befunde 
von Rawitz (1903) sind etwas abweichend. Allerdings darf nicht vergessen 
werden, dass die Untersuchungen an ganz wenigen Präparaten am heraus¬ 
präparierten Rückenmark durchgeführt wurden. Eine Trennung in a- und y-Fasern 
scheint beim Bartenwal nicht zu bestehen (Korneliussen 1964). Die Länge des 
Rückenmarks wurde nur bei den wenigsten Arten gemessen (Ridgway, 
Flanigan, McCormick 1966). Bei beiden Subordnungen findet man eine 
Intumescentia cervicalis, eine tiefe Fissura mediana, stark entwickelte Vorder- 
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hörner, dürftig entwickelte Hinterhörner und fraglich ausgebildete Seitenhörner. 
Aus den übrigen spärlichen Angaben der Literatur über die Zellenstruktur der 
grauen Substanz gehen, wie makroskopisch, keine wesentlichen Unterschiede 
zwischen Mysticeten und Odontoceten hervor. 

Der Sehnerv der Cetaceen enthält allgemein weniger Fasern als beim 
Menschen: 



Abb. 3. 


Log Durchmesser des Nervus opticus in Abhängigkeit von Log Netzhautfläche bei Denticeten 

und Mysticeten: 

Denticeti: Dd = Delphinus delphis , Gg = Grampits griseus , Gm = Globicephala melaena, Ig = 

Inia geoffrensis , Pd = Phocoenoides dalli , Pg = Platanista gange tica, Pm = Physeter 
macrocephalus , Pp = Phocaena phocaena , Pt = Phocoenoides truei , Ss = Stenella styx , 
Tt = Tursiops truncatus 

Mysticeti: Bb = Balaenoptera borealis , Bp = Balaenoptera physalus, Ea = Eubalaena australis , 

Es =Eschrichtius glaucus , Mg = Megaptera novaeangliae , Sm = Sibbaldus musculus 


Hirnnerven und Hirnnervenkerne 

Nervus olfactorius: Mehr als bei den übrigen Hirnstrukturen kommt beim 
Nervus olfactorius die Anpassung an das aquatische Milieu deutlich zum Aus¬ 
druck. Bei adulten Denticeten fehlt er (Tafel VI), bei Mysticeten ist der Riechnerv 
noch vorhanden, jedoch im Vergleich zu Landsäugetieren reduziert und nur 
während der Ontogenese relativ stark entwickelt. Die Unterschiede zwischen 
Zahn- und Bartenwalen sind aber nicht so scharf, da bei llyperoodon winzige 
rudimentäre Reste des Tractus olfactorius, wenn auch nicht konstant, gefunden 
werden können (Kükenthal und Ziehen 1889). Bei Mysticeten sind die Bulbi 
und Tractus olfactorii deutlich, hingegen die Striae olfactoriae nur angedeutet. 

Nervus opticus (Tafel II, VI, VIII): Das Auge der Mysticeten wurde von 
uns eingehend untersucht, wobei wir die Hypothese aufgeworfen haben, das Auge 
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stehe für manche Mysticetenarten mehr im Dienste der Druckwahrnehmung 
als der Sehfunktion (Pilleri und Wandeler 1964). Wenn man an die leicht in 
den periokularen Blubber eindrückbare Augen von Physeter macrocephalus und 
die Tauchtiefe dieser Denticetenart denkt, in der das Tier nach Tintenfischen 
jagt, scheint die Sehfunktion auch mancher Denticetenarten nicht von primärer 
Bedeutung zu sein. Pelagische Denticeten wie Delphinus und Tursiops haben im 
Hinblick auf die Sehleistung wahrscheinlich funktionstüchtigere Augen, wie auch 
die Beobachtungen bei Tieren in Gefangenschaft zeigen. Es fehlen jedoch ver¬ 
gleichende physiologische Untersuchungen. Beim Mysticetenauge (Balaenoptera 
physalus) haben wir im Kammerwinkel einen besonderen Receptor nachgewiesen, 
der wahrscheinlich im Dienst der Druckwahrnehmung funktioniert und offenbar 
bei den Denticeten fehlt (Pilleri und Wandeler 1964). 

Das Kaliber des 2. Hirnnerven variiert je nach funktioneller Leistung. Bei 
Platanista gangetica , dem im trüben Wasser lebenden Gangesdelphin, ist er 
fadendünn. Das Tier hat ein rudimentäres Auge ohne Linse (Anderson 1878). 
Bei Inia geojfrensis , dem Amazonasdelphin, ist das Auge auch relativ klein und 
der Sehnerv entsprechend dünn. Bei den übrigen Denticeten und Mysticeten 
schwankt das Kaliber, wie aus Tab. 3 hervorgeht. Es lässt sich jedoch sowohl 
für Denticeten als auch für Mysticeten in gleicher Weise eine Abhängigkeit des 
Sehnervendurchmessers von der Netzhautfläche nachweisen. Im Gegensatz zu 
den Augen der kleinen Denticeten besitzt das Auge der Mysticeten und das des 
Pottwals eine sehr dicke Sklera, die insgesamt etwa 40% des horizontalen bzw. 
vertikalen Bulbusdurchmessers ausmacht. Verringert man jeweils die Messwerte 


um 40%, so ergibt sich nach der Flächenformel einer Ellipse 


(D X d X tc) 


em 


Messwert, der approximativ der Netzhautfläche entspricht. Da die Sklera der 
kleinen Denticeten schmäler ist und viel weniger ins Gewicht fällt, können die 
Werte des horizontalen und vertikalen Bulbusdurchmessers zur Berechnung der 
Netzhautfläche eingesetzt werden. 

Aus der Gegenüberstellung des Durchmessers des Nervus opticus und der 
approximativen Netzhautfläche ergibt sich für alle untersuchten Cetaceen doppelt- 
logarithmisch eine Gerade, die unter einem Winkel von 22° 50' ansteigt. Der 
Regressionskoeffizient b von 0,4213 ist bei P=5% signifikant (Tabelle 12). Der 
Durchschnittswert x beträgt 1020 mm 2 , y beträgt 5,0 mm. Interspezifisch wächst 
der Opticusdurchmesser negativ allometrisch, d.h. er nimmt nicht in gleichem 
Ausmass zu wie die Netzhautfläche. Die Denticeten besitzen gegenüber den 
Mysticeten absolut und relativ dünnere Sehnerven und eine entsprechend kleinere 
Netzhautfläche. Obwohl das Auge von Platanista gangetica stark reduziert ist, 
bleibt die Relation zwischen Sehnervendicke und Ausdehnung der Netzhaut, 
wie sie für alle Cetaceen gilt, erhalten (Abb. 3). 
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Bulbusfläche 
(D xd x tc) 
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Art 

Odontoceti: 

Plalanista gangetica 

Inia geoffrensis 

Delphinus delphis 

Stenella styx 

Tursiops truncatus 
Phocoenoides truei 
Phocoenoides dalli 
Grampus griseus 
Globicephala melaena 
Delphinapterus leucas 
Phocaena phocaena 
Physeter macrocephalus 

Mysticeti 

Balaenoptera physalus 
Balaenoptera borealis 
Megaptera novaeangliae 
Sibbaldus musculus 
Eubalaena australis 
Eschrichtius glaucus 


Kleinenberg et al. (1968) 
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Der Sehnerv der Cetaceen enthält allgemein weniger Fasern als beim 
Menschen: 

Megaptera noraeangliae 347 000 (Jacobs und Jensen 1964) 
Balaenoptera acutorostrata 326 500 (Korneliussen 1965) 

Physeter macrocephalus 172 000 (Jacobs und Jensen 1964) 

Phocaena phocaena 81 700 (Korneliussen 1965) 

Bei allen Arten finden wir einen beträchtlichen Unterschied zwischen dem 
Durchmesser des Nervus und dem des Tractus opticus, was auf das Eindringen 
von retinalen Fasern in den Hypothalamus (Tractus retino-hypothalamus) auf 
der Ebene der Decussatio nervorum opticorum zurückzuführen ist (Pilleri 1966 b). 

Nervus oculomotorius , trochlearis , abducens (Tafel II, VII): Die Augen¬ 
muskelnerven sind beim Gangesdelphin total zurückgebildet. Bei Inia ist lediglich 
der oculomotorius vorhanden, während trochlearis und abducens bei sämtlichen 
von uns untersuchten Präparaten fehlten (Pilleri und Gihr 1968, Gruenberger 
1969). Das Kaliber der Nerven bei übrigen Arten ist aus der Tabelle 4 ersichtlich. 


Tabelle 4 

Durchmesser des Nervus oculomotorius, trochlearis und abducens 



Durchmesser des 

Durchmesser des 

Durchmesser des 


N. oculomotorius 

N. trochlearis 

N. abducens 

Art 








mm 

N 

mm 

N 

mm 

N 

ODONTOCETI: 







Platanista gangetica 

fehlt 

1 

fehlt 

1 

fehlt 

1 

Inia geoffrensis 

0,5 

4 

fehlt 

4 

fehlt 

4 

Delphinus delphis 

1,5 

16 

0,6 

1 

1,1 

16 

Stenella styx 

1,4 

8 

0,7 

1 

0,96 

8 

Tursiops truncatus 

2 

2 

1 

2 

— 

— 

Phocoenoides truei 

1,4 

3 

0,7 

3 

1,2 

3 

Phocoenoides dalli 

1,5 

1 

0,7 

1 

1,2 

1 

Grampus griseus 

1,5 

1 

— 

— 

1,6 

1 

Globicephala melaena 

1,5 

4 

0,5 

4 

1,2 

4 

Phocaena phocaena 

1,1 

2 

0,5 

1 

0,9 

2 

Physeter macrocephalus 

2 

1 

1 

1 

1,5 

1 

MYSTICETI: 







Balaenoptera physalus 

3,5 

4 

1,6 

6 

2 

4 

Balaenoptera borealis 

3,9 

11 

1,4 

11 

3 

10 

Megaptera novaeangliae 

2 

6 

1 

6 

2,1 

6 

Sibbaldus musculus 

3 

1 

1,4 

1 

3 

1 

Eubalaena australis 

2 

1 

1 

1 

2,5 

1 

Eschrichtius glaucus 

2 

1 

1,3 

1 

1,8 

1 


Mit wenigen Ausnahmen ist der Nervus oculomotorius der dickste der 
Augenmuskelnerven. Bei den Odontoceten schwankt sein Kaliber zwischen 
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0,5—2 mm, bei den Mysticeten zwischen 2—3,9 mm. Ihm folgt der Nervus 
abducens, der bei den Zahnwalen eine Dicke von 0,9—1,5 mm, bei den Barten¬ 
walen eine solche von 1,8—3 mm aufweist. Der Nervus trochlearis ist wesentlich 
dünner und erreicht bei den Denticeten einen Durchmesser von nur 0,5—1 mm; 
bei den Mysticeten schwankt das Kaliber zwischen 1—1,6 mm. 

Die Augenmuskelkerne sind vorwiegend bei Odontoceten untersucht worden 
und die Befunde gestatten noch keinen Vergleich zwischen den Vertretern beider 
Subordnungen. 

Nervus trigeminus (Tafel II, VII): Dieser Nerv ist bei allen Cetaceen stark 
entwickelt, bei den untersuchten Mysticeten ist er stärker als der Nervus acusticus, 
bei vielen Denticeten dagegen ist der Hörnerv dicker als der Trigeminus. Sein 
Innervationsgebiet erfasst vor allem den Melon, in welchem u.a. wichtige Organe 
wie die Luftsäcke enthalten sind, die akustische und bei manchen Arten sehr 
wahrscheinlich auch hydrostatische Funktionen erfüllen (Andersen). 

Das Kaliber des 5. Hirnnerven bei den verschiedenen Arten haben wir in 
der Tabelle 5 eingetragen. 


Tabelle 5 

Durchmesser des Nervus trigeminus 



N. trigeminus 
Durchmesser 


Art 

mm 

N 

Anzahl der Fasern* 

ODONTOCETI: 




Platanista gangetica 

4 

1 


Jnia geoffrensis 

4,2 

4 


Delphinus delphis 

4,7 

16 


Stenella styx 

5,0 

8 


Tursiops truncatus 

7 

2 


Phocoenoides truei 

5,3 

3 


Phocoenoides dalli 

5 

1 


Grampus griseus 

6 

1 


Globicephala melaena 

6,3 

4 


Delphinapterus leucas 

7,7 

3 


Phocaena phocae/ia 

4,5 

2 


Physeier macrocephalus 

12 

1 

490 000 

MYSTIC ETI: 




Dalaenoptera physalus 

13,5 

4 

400 000 

Iialaenoptera borealis 

13 

9 


Megaptera novaeangliae 

13,3 

6 

500 000 

Sibbaldus musculus 

14 

1 


Eubalae/ia australis 

13 

1 


Eschrichtius glaucus 

16 

1 



nach Jacobs und Jcnscn (1964) 
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Der Diameter des Trigeminus schwankt bei den Denticeten zwischen 4—12 mm, 
er ist am geringsten bei den Flussdelphinen sowie bei Phocaena und Delphinus , 
am grössten bei Physeter macrocephalus. Die Mysticeten hingegen erreichen 
einen Durchmesser, der den von Physeter noch übersteigt. Er variiert bei den 
einzelnen Arten zwischen 13—16 mm. Auf einen 13,5 mm dicken Trigeminus 
entfallen etwa 400 000—500 000 Fasern (Jacobs und Jensen 1964). 

Wie diese Autoren zeigen konnten, ist das Faserspektrum beim Finnwal 
unimodal, beim Spermwal hingegen bimodal. Ueber die Beschaffenheit und 
Ausdehnung der Kerngebiete stimmen die Meinungen noch nicht überein. Der 
motorische Teil soll angeblich bei Mysticeten grösser sein als bei Zahnwalen, 
doch reichen die Befunde bisher nicht aus, um Vergleiche unter den Arten 
anzustellen. 

Nervus facialis (Tafel II, V, VI): Auch der facialis variiert im Kaliber bei 
den verschiedenen systematischen Einheiten, wie Tabelle 6 zeigt: 


Tabelle 6 

Durchmesser des Nervus facialis 


Art 

N. facialis Du 

mm 

i 

rchmesser 

N 

Anzahl Fasern* 

ODONTOCETI: 




Platanista gangetica 

2 

1 


Inia geoffrensis 

2,1 

4 


Delphinus delphis 

2,9 

16 


Stenella styx 

3,0 

8 


Tursiops truncatus 

3 

2 


Phocoenoides truei 

3,2 

3 


Phocoenoides dalli 

3 

1 


Grampus griseus 

3 

1 


Globicephala melaena 

3,1 

4 


Delphinapterus leucas 

3,9 

3 


Phocaena phocaena 

3 

2 


Physeter macrocephalus 

10 

1 

173 000 

MYSTICETI: 




Balaenoptera physalus 

6,2 

5 

64 500 

Balaenoptera borealis 

4 

9 

44 500 

Megaptera novaeangliae 

5 

6 

55 000 

Sibbaldus musculus 

5 

1 


Eubalaena australis 

5 

1 


Eschrichtius glaucus 

5 

1 



* nach Jacobs und Jensen (1964) 


Bei den Denticeten erreicht der Nervus facialis im allgemeinen eine Dicke von 
2—3 mm. Eine grosse Ausnahme hierin macht der Pottwal, der mit 10 mm den 
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dicksten Facialisdurchmesser aller untersuchten Walarten aufweist. Er übertrifft 
hierin sogar die Mysticeten, bei denen der 7. Hirnnerv durchschnittlich eine 
Dicke von 4—5 mm erreicht. Nur Balaenoptera physalus besitzt einen kräftigeren 
Nervus facialis von 6,2 mm. 

Die Anzahl der Nervenfasern wurde nur bei wenigen Arten festgestellt. Sie 
beläuft sich bei den untersuchten Bartenwalen auf ca. 45 000—65 000; der 
Pottwal besitzt mit 173 000 eine dreifach grössere Faserzahl als die Mysticeten. 

Die Fasern sind alle unimodal (Jacobs und Jensen 1964). Der Facialiskern 
ist sehr ausgedehnt und vielfach geteilt (Wilson 1933). Umfassende perimetrische 
und cytoarchitektonische Untersuchungen bei beiden Subordnungen fehlen 
bisher. 

Nervus stato-acusticus (Tafel II, V, VI): Wie schon erwähnt, übertrifft der 
Nervus stato-acusticus bei vielen Arten—wie z.B. Delphinus delphis und Stenella 
styx —den Durchmesser des Nervus trigeminus und ist somit der dickste Cranial¬ 
nerv. Die Tabelle 7 gibt die Messungen an unserem Material an: 


Tabelle 7 

Durchmesser des Nervus stato-acusticus 


Art 

N. stato-ac 
Durchmc 

mm 

usticus 

:sser 

N 

Anzahl Fasern* 

ODONTOCETI: 




Platanista gangetica 

5 

1 


Inia geoffrensis 

6,0 

4 


Delphiuns delphis 

6.3 

16 


Stenella styx 

6.0 

8 


Tursiops truncatns 

8 

2 


Phoeoenoides truei 

4,7 

3 


Phoeoenoides dalli 

6 

1 


Grampus griseus 

6,0 

1 


Globieepliala melaena 

7,3 

4 


Delphinapterus leueas ** 

8,4 

5 


Phoeaena phoeaena 

4 

2 


Physeter macroeep/ialus 

11 

1 

214 500 

MYST IC ETI: 




Balaenoptera physalus 

10,5 

2 

153 500 

Balaenoptera borealis 

9,4 

9 


Megaptera novaeangliae 

7,3 

6 

179 000 

Sibbaldus musculus 

12 

1 


Eubalaena australis 

7 

1 


Eschrichtius glaueus 

7 

1 



• nach Jacobs und Jcnscn (1964) 
•• nach Klcincnbcrg ct al. (1969) 
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Der 8. Hirnnerv der Denticeten schwankt in der Dicke zwischen 4—11mm. 
Phocaena pfiocaena und Phocoenoides truei besitzen den dünnsten Hörnerven der 
untersuchten Arten. Der Hörnerv der Flussdelphine hat ein Kaliber, das etwa 
dem von Delphinus , Stenella und Grampus entspricht. In Relation zur Hirngrösse 
ist er bei Inia und Platanista wahrscheinlich noch mächtiger entwickelt als bei 
den anderen Arten. Der Pottwal weist mit 11 mm den grössten absoluten Diameter 
des Hörnerven auf. Bei den Mysticeten variiert die Dicke des Nervus acusticus 
zwischen 7—12 mm, wobei Eubalaena und Eschrichtius den geringsten, Sibbaldus 
musculus den höchsten absoluten Wert aufweisen. 

Man sieht aus der Tabelle, dass der N. acusticus des Pottwals faserreicher 
ist als ein gleichdicker Hörnerv eines Mysticeten (Balaenoptera physalus). Die 
Verteilung der Fasern ist unimodal, jedoch haben die meisten Fasern beim 
Spermwal einen Durchmesser von 5 p, im Gegensatz zu 9 p beim Finnwal. 

Die Nuclei cochleares sind bei Delphinus delphis und Phocaena phocaena 
untersucht worden (Zvorykin 1963, Ösen und Jansen 1965). Bei beiden Arten 
zeigt der dorsale Kern keine Schichtung (Lamination). Bei Delphinus delphis ist 
dieser Kern siebenmal grösser als der des Menschen. Nach Ösen und Jansen 
(1965) erscheint er bei Phocaena phocaena gegenüber dem ventralen Cochleariskern 
rudimentär. Nach Meinung dieser Autoren ist der ventrale Kern sehr ausgedehnt 
und umfasst fünf cytoarchitektonische Regionen, die den fünf Unterteilungen bei 
Landsäugern homolog wären. 

Bei Delphinus delphis weist der Nucleus terminalis ventralis N. cochleae eine 
ventralere Lage auf als beim Menschen; er liegt ganz nahe der Hirnstammbasis 
(Zvorykin 1963). Der ventrale Cochleariskern ist bei Delphinus zellreicher 
(654 Ganglienzellen pro Zählfeld, beim Menschen hingegen nur 259). 

Das Volumen der Cochleariskerne ist 6—30 X grösser als beim Menschen 
(Hall 1967): Phocaena 60—100 mm 3 , Balaenoptera physalus 205 mm 3 , Del - 
phinapterus leucas 320 mm 3 , Homo 10 mm 3 . Nach Zvorykin (1963) ist der ven¬ 
trale Cochleariskern des Delphins 15 X grösser als beim Menschen. Hingegen sind 
die vestibulären Kerne alle ziemlich schmal und mit denen der Landsäuger 
homologisierbar (Jansen und Jansen 1969). Diese bescheidene Entwicklung 
der vestibulären Kerne korreliert mit der allgemein starken Reduktion des 
Lobulus flocculo-nodularis bei Cetaceen (siehe Cerebellum). 

Nervus glossopharyngicus , vagus , accessorius (Tafel I, II): Nach unseren 
Beobachtungen besteht bei Tursiops truncatus der Nervus glossopharyngicus aus 
4 Filamenten, die sich zu einer Wurzel vereinigen, der Nervus vagus aus 16—20, 
der Nervus accessorius aus 3 Filamenten. 

Bei den bisher untersuchten Mysticeten besteht der Nervus glossopharyngicus 
aus zwei Filamenten (Jansen und Jansen 1953, Pilleri 1966 a, b), einem 
motorischen und einem sensorischen. Der vagus entsteht aus mehreren Filamenten, 
die die kaudale Fortsetzung der Fila des vorherigen Nerven in der gleichen Linie 
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bilden. Der accessorius soll bei Mysticeten stärker entwickelt sein, doch diver¬ 
gieren noch die Meinungen darüber (Pilleri 1966 a, b). Nach der Literatur sollen 
die Kerngebiete der drei Nerven von denen der Landsäugetiere nicht wesentlich 
abweichen. 

Nervus hypoglossus: Der zwölfte Hirnnerv besteht aus 18—20 Filamenten 
bei Balaenoptera pliysalus , die sich zu 3—4 Wurzeln distal vereinigen, bei 
Balaenoptera borealis aus 4 und bei Megaptera novaeangliae aus 5 Wurzeln 
(Pilleri 1966 a, b). Bei Phocaeua phocaena bilden die Filamente zwei Wurzeln 
(Jansen und Jansen 1969). Bei Tursiops truncatus zählen wir links 10 und rechts 
8 Filamente. Im Kern unterscheidet Wilson (1933, Balaenoptera musculus ) vier 
Abschnitte, die sich kontinuierlich in das Vorderhorn des Spinalmarkes fortsetzen. 


Hirnstamm 

Medulla oblongata , Pons , Mittelhirn 

Die Nuclei gracilis und cuneatus finden sich an typischer Stelle. Der 
Lemniscus medialis und die Pyramidenbahn sind schmal. Die Olivae inferiores 
(Tafel II, VI) sind bei allen Arten sehr stark entwickelt (Pilleri 1966 a, b, Pilleri 
und Gihr 1968), wobei der Kern der medialen Nebenolive eine enorme Aus¬ 
dehnung aufweist. 

Zwischen Odontoceti und Mysticeti sollen keine nennenswerten Unterschiede 
bestehen (Jansen und Jansen 1969). Länge und Breite der Olivae inferiores sind 
in Tabelle 8 wiedergegeben. 

Die Gesamtbreite der Olivae inferiores variiert bei den untersuchten Denti- 
ceten zwischen 7—16,5 mm, die Länge zwischen 9—20,5 mm, wobei Platanista 
gangetica die kleinsten und Tursiops truncatus die grössten absoluten Masse 
aufweist. Bei den Mysticeten erreicht der Quer- und Längsdurchmesser der 
unteren Olive noch höhere Werte. Die Gesamt-Breite der einzelnen Arten schwankt 
zwischen 16,8—24 mm, die Länge zwischen 22,6—30 mm. Die höchsten absoluten 
Werte finden sich bei Sibbaldus musculus. 

Wird jedoch die Gesamtbreite der Oliva inferior zur Breite der Medulla 
oblongata in Beziehung gesetzt (Tabelle 8), so erreicht bei den Mysticeten 
Megaptera novaeangliae den höchsten Index; ca. 2/3 der Medullabreite werden 
von den Olivae inferiores eingenommen. Bei den übrigen Arten der untersuchten 
Bartenwale macht die Breite der unteren Olive nur etwa 1/3 bis 2/5 der Medulla¬ 
breite aus. Die Denticeten haben im allgemeinen breitere Olivae inferiores. Nur 
Platanista gangetica zeichnet sich durch eine schmälere Olive aus, deren relative 
Breite etwa derjenigen der Mysticeten entspricht. Bei den übrigen Arten erreicht 
die untere Olive eine Breite, die ca. 3/5 bis 4/5 der Medullabreite ausmacht. Der 
höchste Wert findet sich beim Weisswal, Delphinaptcrus leucas. 
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Sowohl bei Denti- wie auch Mysticeten besteht in gleicher Weise eine lineare 
Abhängigkeit zwischen dem Log des Durchmessers des Nervus acusticus und dem 
Log der Fläche einer Olive (Abb. 4). Es liegt negative Allometrie vor, d.h. der 
Durchmesser des Nervus acusticus der einzelnen Arten nimmt weniger rasch 
zu als die Olivenfläche. Der ermittelte Regressionskoeffizient b beträgt 0,2983 
(Tab. 12). 


Tabelle 8 


Länge und Breite der Olivae inferiores 



Olivae inferiores 



Fläche der Oliva 






inferior einer 


Quer- 




Seite 

Art 

durchmesser 

Längs- 


Olivenbreite 

Breite x Länge x 7 T 


(Gesamtbreite) 

durcnmesser 

Medullabreite 

4 


mm 

mm 

N 


mm 2 

ODONTOCETI: 






Platanista gangetica 

■7 

9 

1 


24,7 

Inia geoffrensis 

lU 

16,0 

4 

0,38 

69,1 

Delphinus delphis 

11,1 

16,0 

15 

0,59 

69,1 

Stenella styx 

11,9 

17,1 

8 

0,60 

79,9 

Tursiops truncatus 

16,5 

20,5 

2 

0,56 

132,8 

Phocoenoides truei 

15,3 

18,3 

3 

0,78 

109,9 

Phocoenoides dalli 

16 

18 

1 

0,66 

113,0 

Grampus griseus 

16 

19 

1 

0,88 

119,3 

Globicephala melaena 

14,5 

19,8 

4 

0,82 

112,7 

Delphinapterus leucas * 

8 

17,6 

4 

0,86 

110,5 

Phocaena phocaena 

10 

— 

1 

0,83 

— 

MYSTICETI: 






Balaenoptera physalus 

21,8 

25,0 

4 

0,45 

213,9 

Balaenoptera borealis 

16,8 

22,6 

10 

0,36 

149,0 

Megaptera no vaeangliae 

20,5 

22,8 

4 

0,69 

183,5 

Sibbaldus musculus 

24 

30 

1 

0,40 

282,6 

Eubalaena australis 

18 

27 

1 

0,33 

190,8 

Eschrichtius glaucus 

20 

27 

1 

0,42 

212,0 


* nach Kleinenberg et al. (1969) 


Die obere Olive, Nucleus olivaris superior, wurde bei Delphinus delphis 
eingehend untersucht (Zvorykin 1963). Sie liegt nicht wie beim Menschen dorsal, 
sondern dicht bei der Medianlinie und erreicht eine enorme Grösse (150 X grösser 
als beim Menschen). 753 Ganglienzellen pro Zählfeld wurden bei Delphinus 
festgestellt gegenüber 57 beim Menschen. Beim Delphin ist das äussere Segment 
der oberen Olive sehr gut entwickelt, das innere hingegen unverhältnismässig 
klein; beim Menschen liegen die Verhältnisse gerade umgekehrt. 
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Das Corpus trapezoideum und sein Kern sind ebenfalls gut entwickelt, etwas 
schwächer bei Zahn- als bei Bartenwalen (Ogawa und Arifuku 1948). Bei 
Delphinus misst der Nucleus des Corpus trapezoideum 87,5 mm 3 und ist somit 
etwa doppelt so gross wie der menschliche Colliculus inferior (Zvorykin 1963). 
Der Kern des Trapezkörpers, der ventrale Cochleariskern, die obere Olive und 
der ventrale Kern des Lemniscus lateralis umfassen nahezu den gesamten ventralen 



Abb. 4. 

Log Durchmesser des Nervus acusticus in Abhängigkeit von Log Fläche der Oliva inferior bei 

Denticeten und Mysticeten: 

Denticeti: Dd = Delphinus delphis , Dl = Delphinapterus leucas , Gg = Grampus griseus, Gm = 

Globicephala melaena , lg = Inia geojfrensis, Pd =Phocoenoides dalli , P g=Platanista 
gangetica , Pt = Phocoenoides truei, Ss = Stenella styx , Tt = Tursiops truncatus 
Mysticeti: Bb = Balaenoptera borealis , Bp = Balaenoptera physalus , Ea = Eubalaena australis , 

Es = Eschrichtius glaucus , Mg = Megaptera novaeangliae , Sm = Sibbaldus niusculus 


Abschnitt des Hirnstammes. Ein solches Verhältnis ist in der vergleichenden 
Anatomie nur noch bei Fledermäusen anzutreffen (Zvorykin 1963). 

Der Lemniscus lateralis ist bei den Cetaceen sehr kräftig. Der Nucleus ven- 
tralis lemnisci lateralis wurde bei Delphinus delphis untersucht. Während er beim 
Menschen äusserst reduziert ist (nur 1/200 des Kernvolumens von Delphinus ), 
erreicht er beim Delphin eine Grösse, wie sie nur noch bei Fledermäusen anzu¬ 
treffen ist. Der Kern liegt dorsal-lateral von der oberen Olive. Gegenüber dem 
Menschen mit 25 Ganglienzellen pro Zählfeld besitzt der Kern beim Delphin 1383 
(Zvorykin 1963). Der Lemniscus lateralis endet in den sehr grossen Kernen der 
Colliculi inferiores. 

Grosse Unterschiede bestehen in der Ausdehnung der Colliculi optici (vgl. 
Tab. 10) zwischen Arten mit grossen Augen und mikro- bzw. anophthalmen Arten 
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(Inia, Platanista). Die Längen- und Breitenmessungen der vorderen und hinteren 
Vierhügel verschiedener Cetaceen sind den Publikationen von Pilleri (1964, 

1966 a, b) zu entnehmen. Mit Hilfe der Flächenformel einer Ellipse (Dxdx?r) 


wurde aus den Durchschnittswerten der Länge und Breite die Fläche der Colliculi 
berechnet, die approximativ das Ausmass dieser Hirnregion angibt. Bei Megaptera 



20 3 456789100 2 3 4567 800 mm 2 

COLLICULUS ANTERIOR 


Abb. 5. 

Log Durchmesser Nervus opticus in Abhängigkeit von Log Fläche des Colliculus anterior bei 

Denticeten und Mysticeten: 

Denticeti: Dd = Delphinus delphis , Dl = Delphinapterus leucas , Qm — Globicephala melaena , 

lg = Inia geoffrensis 

Mysticeti: Bb = Balaenoptera borealis , Bp = Balaenoptera physalus, Ea = Eubalaena australis , 

Mg —Megaptera novaeangliae , Sm = Sibbaldus musculus 


novaeangliae und Balaenoptera borealis differieren die Längen- und Breitenmasse 
der rechten und linken Colliculi voneinander. Die Asymmetrien sind sowohl in 
den vorderen als auch hinteren Vierhügeln zu beobachten. Die höheren Werte 
finden sich jedoch nicht generell auf einer Seite, sondern unregelmässig einmal 
rechts, dann links. Beim Vergleich der Flächenwerte fällt auf, dass bei allen 
untersuchten Denticeten die hinteren Vierhügel wesentlich grösser sind als die 
vorderen, was insbesondere bei Inia geoffrensis infolge Mikrophthalmie der Fall 
ist. Hier beträgt die Fläche des Colliculus posterior etwa das 7-fache, bei den 
übrigen Arten lediglich das doppelte bis dreifache der Fläche des vorderen 
Colliculus (Tab. 10). Die hinteren Vierhügel von Delphinus delphis sind 11 x grösser 
als die des Menschen (Tafel III); cytoarchitektonisch finden sich keine Unter- 







































1018 


G. PILLERI UND M. GIHR 


schiede, obgleich die Ganglienzellen beim Delphin etwas weniger dicht sind 
(Zvorykin 1963). 

Die Colliculi anteriores und posteriores der Mysticeten sind bei zahlreichen 
Arten nahezu gleich gross (Tab. 10). Eine etwas grössere Abweichung mit Ueber- 
wiegen der Fläche der hinteren Vierhügel ist bei Eubalaena australis zu verzeichnen, 
vor allem jedoch bei Sibbaldus musculus. Dies ist die einzige untersuchte Mysti- 



50 7 9 100 2 3 4 5 6 7 91000 mm 2 


COLLICULUS POSTERIOR 

Abb. 6. 

Log Durchmesser des Nervus acusticus in Abhängigkeit von Log Fläche des Colliculus posterior 

bei Denticeten und Mysticeten: 

Denticeti: Dd = Delphinus delphis ,' Dl = Delphinapterus leucas , Gm = Globicephala melaena , 

lg = Inia geoffrensis , Pp = Phocaena phocaena 

Mysticeti: Bb = Balaenoptera borealis , Bp = Balaenoptera physalus, Ea = Eubalaena australis , 

Mg = Megaptera novaeangliae , Sm = Sibbaldus musculus 

cetenart, bei der die Colliculi posteriores doppelt so gross sind wie die anteriores, 
also ein ähnliches Verhältnis aufweisen wie bei manchen Denticeten. 

Für alle untersuchten Cetaceenarten besteht zwischen dem Log des Durch¬ 
messers des Nervus opticus und der Fläche der vorderen Vierhügel die gleiche 
lineare Beziehung (Abb. 5). Es ergibt sich eine negative Allometrie. Der signifikante 
Regressionskoefhzient b beträgt 0,5145. Weitere Daten der Regressionsgeraden 
sind aus Tab. 12 ersichtlich. Zwischen dem Log des Durchmessers des Nervus 
acusticus und dem Log der Fläche der hinteren Vierhügel konnte ebenfalls für 
alle untersuchten Odonto- und Mysticetenarten eine gemeinsame lineare 
Abhängigkeit nachgewiesen werden (Abb. 6). Die ermittelten Daten der Regres¬ 
sionsgeraden sind in Tab. 12 aufgeführt. Der Regressionskoeffizient b ist höher 
als beim Nervus opticus und beläuft sich auf 0,7312. Bei Zunahme der Fläche der 







































Durchschnittliche Breite und Länge der Colliculi anteriores und posteriores 
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1 nach Kleinenberg et al. 1969 

* linke + rechte Seite zusammengenommen 

* nur eine Seite gemessen 
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vorderen bzw. hinteren Vierhügel um eine Einheit nimmt der Durchmesser des 
Nervus acusticus rascher zu als der des Nervus opticus. 

Nuclei pontis und Formatio reticularis sind bei keiner Art untersucht worden. 
Ueber die Homologie des Nucleus ruber gehen die Meinungen noch auseinander. 
Die Substantia nigra soll schwach entwickelt sein. 

Der Nucleus ellipticus, der laterale Kern des zentralen Höhlengraus, ist 
sehr stark entwickelt. Die Homologie dieses Kernes sowie des Nucleus inter- 
stitialis Cajal’s mit den Kernen von Landsäugetieren ist noch nicht restlos unter¬ 
baut. Muskens (1934) sieht eine Beziehung zwischen der Entwicklung des medialen 
Kernes (der Oliva superior) und der Ausdehnung des Nucleus ellipticus. Er 
vergleicht die Verhältnisse bei zwei Arten, einer Balaenoptera und Elephas. 
Während die mediale Olive bei den Walen stark entwickelt zu sein scheint, ist 
diese beim Elephanten reduziert und der laterale Kern ist stark ausgebildet. 
Entsprechend verhält sich der Nucleus ellipticus: beim Wal ist der laterale Kern, 
beim Elephanten der mediale Kern des zentralen Höhlengraus stark entwickelt. 
Muskens sieht in diesen Verhältnissen den Ausdruck der Lokomotionsart in 
einer vertikalen Ebene mit nach vorn-unten gerichteter Körperstellung. Diese 
Annahme ist aber physiologisch noch nicht untermauert. 


Cerebellum 

Das Kleinhirn ist bei den meisten Cetaceenarten mächtig entwickelt und im 
allgemeinen stärker ausgebildet als bei Landtieren. Bei Denticeten wird das 
Kleinhirn besser vom Grosshirn überlagert (Tafel VII), bei Mysticeten hingegen 
ist es—von dorsal betrachtet—grösstenteils unbedeckt (Tafel VIII). Der Lobus 
anterior ist schmal, der paramedianus breit. Der Paraflocculus ist enorm entwickelt, 
der Lobulus flocculo-nodularis weist hingegen eine extreme Reduzierung und 
deutliche Unterschiede bei den verschiedenen Arten auf. Diese Unterschiede 
gelten jedoch nur für kleine systematische Einheiten innerhalb beider Subord¬ 
nungen. 

Nach der Untersuchung über Ontogenese, Morphologie des Kleinhirns von 
Balaenoptera physalus und die Homologisierung der Teile (Jansen und Jansen 
1953) sind in unserem Institut makroskopische Analysen des Cerebellum von 
Balaenoptera borealis, Eubalaena australis , Megaptera novaeangliae , Balaenoptera 
musculus , Delphinapterus leucas und Inia geoffrensis durchgeführt worden. 

Die Einteilung in Lobuli ist bei Zahn- und Bartenwalen in den Grundzügen 
gleich. Die Kleinhirnrinde ist bei Zahnwalen allgemein weniger dick als bei 
Bartenwalen. Deutliche Unterschiede sieht man in der Disposition der Läppchen 
auf einem Mediansagittalschnitt durch den Vermis cerebelli. Bei Zahnwalen sind 
fast alle Einheiten einzeln durch tiefe Furchen getrennt, die vom zentralen Mark- 
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gebiet zur Oberfläche radiär ausstrahlen. Bei den Mysticeten erfolgt eine erste 
radiäre Teilung in einige Hauptäste, die sich erst distal dichotomisch verzweigen. 
Diese verschiedene Disposition scheint für die bisher untersuchten Arten 
gruppencharakteristisch zu sein. 

Das relative Gewicht des Kleinhirns ist aus Tabelle 9 ersichtlich. Die Fluss¬ 
delphine, Platanista gangetica und Inia geoffrensis, zeichnen sich gegenüber den 


Tabelle 9 

Absolutes und relatives Gewicht des Cerebellum 





Relatives Kleinhirngewicht 


Absolutes Kleinhirngewicht 

in Prozent des 

Art 



Totalhirngewichtes 


g 

N 

% 

ODONTOCETI: 




Platanista gangetica 

10 

1 

6,7 

lnia geoffrensis 

65 

2 

11,8 

Delphinus delphis 

130 

1 

18,6 

Globicephala melaena 

443 * 

3 

18,3 * 

Delphinapterus leucas 

340 

1 

15 



♦Kleinhirn -f Medulla 



oblongata + Pons 

MYSTICETI: 




Balaenoptera physalus 

1575 

2 

25,7 

Balaenoptera borealis 

867 

11 

19,4 

Megaptera novaeangliae 

850 

1 

19,4 

Balaenoptera acutorostrata 

590 

1 

18,3 

Balaenoptera brydei 

950 

1 

22,9 

Eubalaena australis 

600 

1 

21,8 

Homo sapiens 

148 

2 

10,1 


anderen Denticeten durch ein geringeres relatives Kleinhirngewicht aus, das 
nur 6,7 bzw. 11,8% des Totalhirngewichtes ausmacht. Bei den übrigen unter¬ 
suchten Denticetenarten beträgt das relative Gewicht des Kleinhirns ca. 15—19% 
des Totalhirngewichtes. Nahezu alle untersuchten Mysticetenarten besitzen ein 
höheres relatives Kleinhirngewicht als die Zahnwale, das zwischen 18,3—25,7% 
variiert. Das menschliche Kleinhirn beträgt—im Vergleich hierzu—lediglich 1/10 
des Totalhirngewichtes. 
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Zwischenhirn 

Der Epithalamus umfasst bei Tursiops truncatus 2,8% des totalen Thalamus 
(Krüger 1959). Die Habenulae sind, trotz Fehlen des Bulbus und Tractus 
olfactorius, deutlich ausgeprägt. Eine Epiphysis cerebri kommt nur bei manchen 
Arten vor. Nach unseren Untersuchungen ist die Epiphyse beim Seiwal (Abb. 13) 
nur rudimentär (Pilleri 1966 a, b, 1968), sie fehlt an unserem Material von 
Megaptera novaeangliae , während Gersh (1938) eine Epiphyse bei dieser Art 
mit ähnlicher Organisation wie bei Landsäugern findet. Die Drüse fehlt auch bei 
Tursiops truncatus (Tafel III), Stenella styx und Delphinus delphis. Bei Balaenoptera 
musculus fehlt sie beim adulten Tier (Pilleri 1963-1965), während sie beim 
Embryo vorhanden wäre (Hammelbo 1967). 

Der Thalamus ist bei allen Arten sehr ausgedehnt (Tafel III, IV). Beide 
Thalami bilden bei Delphinus delphis , Stenella styx und Tursiops truncatus eine 
Massa intermedia. Diese ist auch bei Sibbaldus musculus und Balaenoptera 
physalus vorhanden, fehlt hingegen bei Balaenoptera borealis und Eubalaena 
australis vollständig (Pilleri 1964, 1966 a, b). 

Die Beschreibung der Kerne bezieht sich nur auf die Art Tursiops truncatus 
(Krüger 1959), sodass etwaige Unterschiede in den einzelnen Formationen 
zwischen Mysticeti und Odontoceti noch unbekannt sind. 

Nach den Untersuchungen von Kraus und Gihr (1967, 1968) am Thalamus 
von Balaenoptera physalus , Delphinapterus leucas , Pseudorca crassidens und 
Delphinus delphis beträgt der relative Volumenanteil des Gesamtthalamus im 
Durchschnitt 2,8% des Gesamtgehirnes und ist dem der Makaken vergleichbar. 
In der aufsteigenden Reihe der Denticeten (Delphinapterus leucas — Delphinus 
delphis) konnte eine Verminderung des prozentualen Thalamusanteils am Gesamt¬ 
gehirn festgestellt werden. Es müssen sich demnach andere Hirnteile relativ 
stärker entwickelt haben. 

Der relative Volumenanteil des Nucleus anterior thalami am Gesamtthalamus 
beträgt bei Pseudorca crassidens 0,16%, bei Delphinus delphis 0,20%, bei Del¬ 
phinapterus leucas 0,49% und steigt bei Balaenoptera physalus an auf 0,66%. Es 
ergibt sich im Durchschnitt ein relativer Volumenanteil des vorderen Thala¬ 
muskernes von 0,35%, ein Wert, der beträchtlich unter dem geringsten relativen 
Volumenwert der Primaten liegt. Dasselbe gilt im wesentlichen für den Hauptkern 
des vorderen Thalamuskernes, der sich aus dem Nucleus anterior principalis und 
medialis zusammensetzt und die Hauptmasse des vorderen Thalamuskernes aus¬ 
macht. Der Nucleus antero-dorsalis hingegen ist bei den Cetacea nur noch gering 
ausgebildet. Sein relativer Volumenanteil am Gesamtthalamus variiert bei den 
Odontoceten zwischen 0,014 und 0,02%, bei den Mysticeten (Balaenoptera 
physalus) beträgt er nur noch 0,0004%. 


Rev. Suisse de Zool., T. 76, 1969. 
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Das Corpus geniculatum mediale (Abb. 14) umfasst bei Tursiops truncatus 
800 mm 3 , das Corpus geniculatum laterale 550 mm 3 (Krüger 1959). Bei Del¬ 
phinus delphis nimmt der mediale Kniehöcker nahezu die ganze caudoventrale 
Region des Thalamus ein. Er besitzt insgesamt mehr Zellen als das Geniculatum 
mediale des Menschen, 11’454 Neurone bei Delphinus gegenüber 2’838 beim 
Menschen (Zvorykin 1963). 


Hypothalamus und Neuro Sekretion 


Der Hypothalamus ist bei allen Arten relativ viel schmäler als bei Land¬ 
säugetieren (Tafel III) und erreicht ein Maximum an Reduktion bei Physeter 
macrocephalus (Tab. 11). 


Tabelle 11 

Hypothalamusquotienten von Odontoceten und Mysticeten 


Art 

Hypothalamusquotient 

(=Hvpothalamuslänge :Grosshirnlän 

ge) 

N 

Odontoceti : 



Inia geoffrensis 

0,065 

1 

Delphinus delphis 

0,059 

16 

Stenella styx 

0,061 

8 

Tursiops truncatus 

0,046 

2 

Phocoenoides truei 

0,046 

3 

Phocoenoides dalli 

0,057 

1 

Grampus griseus 

0,063 

1 

Globicephala melaena 

0,076 

4 

Delphinapterus leucas 

0,071 

2 

Phocaena phocaena 

0,093 

1 

Physeter macrocephalus 

0,03—0,04 

1 

Mysticeti: 



Balaenoptera physalus 

0,065 

4 

Balaenoptera borealis 

0,07 

4 

Megaptera novaeangliae 

0,109 

6 

Sibbaldus musculus 

0,085 

1 

Eubalaena australis 

0,103 

1 

Eschrichtius glaucus 

0,095 

1 


Homo sapiens 


0,080 


10 


Der Hypothalamusquotient drückt das Verhältnis aus zwischen Hypothala¬ 
muslänge und Grosshirnlänge. Je grösser dieser Quotient, desto grösser ist die 
Länge des Hypothalamus im Vergleich zum Grosshirn, je kleiner er ist, desto 
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grösser ist der Anteil des Telencephalon. Bei den Denticeten wird ein Hypo¬ 
thalamusquotient von 0,03—0,09 erreicht. Wie schon erwähnt, besitzt Physeter 
macrocephalus den geringsten Quotienten aller untersuchten Arten. Die Werte 
von Tursiops truncatus und Phocoenoides truei liegen in der Nähe von Physeter . 

Phocaena phocaena (nur 1 Messung) erreicht mit 0,093 den höchsten Quo¬ 
tienten. Die Werte sämlicher Denticeten—ausgenommen Phocaena —sind niedriger 
als der Hypothalamusquotient des Menschen. Bei den Mysticeten schwanken die 
Werte zwischen 0,065—0,109, wobei der geringste Quotient bei Balaenoptera 
physalus , der höchste bei Megaptera novaeangliae zu finden ist. 

Vorne ist der Hypothalamus durch eine sehr dünne Lamina terminalis 
abgegrenzt. Dorsal reicht er bis zur Massa intermedia, ventral geht er in die 
Hypophyse über. Der Recessus supraopticus ist seicht, der Recessus hypophyseos 
tief. Das Corpus mamillare ist sehr schmal bei allen Arten, mikroskopisch sind 
aber seine Kerne deutlich. 

Hypophyse 

Die Trennung zwischen Neuro- und Adenohypophyse ist ein charakteristisches 
Merkmal der Cetaceen. Kennzeichnend für die Cetaceen ist auch das Fehlen 
einer knöchernen Sella turcica. Die Drüse liegt in einer duralen Nische, die von 
Rete mirabile umgeben ist. Form und Grösse der beiden Drüsenteile sind je nach 
Art verschieden, jedoch im Prinzip bei Zahn- und Bartenwalen sehr ähnlich 
beschaffen. Bei manchen Arten liegen beide Teile, Adeno- und Neurohypophyse, 
intradural, bei anderen ist nur die Adenohypophyse in der Dura enthalten, 
während der nervöse Anteil der Drüse ausserhalb der Duranische zu liegen 
kommt. Auch für diese Verhältnisse lassen sich aber keine gruppencharakteris¬ 
tischen Gesetzmässigkeiten aufstellen. 

Bei Balaenoptera borealis und Delphinapterus leucas ist in den grosszeiligen 
hypothalamischen Kernen und im Hinterlappen der Hypophyse Neurosekretion 
nachweisbar in Form von Gomoripositiven Schollen und perlschnurartiger 
Anordnung des Neurosekrets entlang des Tractus supraoptico-hypophyseos. Der 
Hypophysenvorderlappen verhält sich Gomori-negativ (Pilleri 1963). Andere 
Arten sind in Bezug auf die Neurosekretion noch nicht untersucht. 

Telencephalon 

Das Endhirn der Cetaceen (Tafel V, VI, VII, VIII) hat eine charakteristische 
Gestalt mit Ueberwiegen des transversalen Durchmessers. Nur beim Right Whale 
(Eubalaena australis) ist das Grosshirn eher länglich gebaut, alle übrigen Arten 
sind durch eine mehr oder weniger ausgesprochene Brachyencephalie charak¬ 
terisiert. 
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Der Neocortex ist bei allen Cetaceen gut entwickelt und furchenreich. Die 
Hippocampusformation ist bei Zahn- und Bartenwalen relativ klein, der Fornix 
hingegen normal dick, was vermutlich auf den Verlauf extraammonaler Projek¬ 
tionen vom Schläfenlappen auf dem Wege des Fornix zurückzuführen ist (Abb. 13). 
Die temporo-medialen Strukturen bilden makroskopisch ein relativ kleines 
dreieckiges Ganzes und sind basal-lateral von der Fortsetzung der Fissura retro- 
splenialis vom übrigen Temporalcortex (Isocortex) abgegrenzt. Medial von der 
retrosplenialen Furche verläuft ein deutlicher Sulcus hippocampi, als caudale 
Grenze des Nucleus amygdalae und des Ammonshorns. Gyrus lunaris und ambiens 
sind nur angedeutet. Diese Verhältnisse gelten mit geringen Abweichungen 
sowohl für Mysticeten als auch Odontoceten. Der Nucleus amygdalae ist im 
Gegensatz zum Archicortex bei Mysticeten besser entwickelt und beträgt bei 
Balaenoptera borealis 0,23%, Megaptera novaeangliae 0,19% (Homo sapiens 
0,22%) des Totalhirngewichtes (Pilleri 1966 a, b). 

Medial von der schwach ausgeprägten Fissura rhinalis anterior findet sich 
ein ausgedehntes Tuberculum olfactorium, das auch bei den ganz anosmatischen 
Zahnwalen gut entwickelt ist. Zwischen der Stria olfactoria lateralis und dem 
Tuberculum verläuft eine meistens deutliche Furche, die dem Sulcus endorhinalis 
(Beccari 1943) der Landsäugetiere entspricht. 

Caudal vom Tuberculum olfactorium verläuft ein schwach ausgeprägter 
Sulcus diagonalis, wodurch das Tuberculum olfactorium vom Spatium parol- 
factorium basale abgegrenzt werden kann. 

Die Insula Reili (Tafel IV) ist sehr ausgedehnt bei allen untersuchten Arten 
und dürfte nur bei Platanista gangetica eine bescheidene Entwicklung aufweisen. 
Wir haben bei Balaenoptera borealis 17, Megaptera novaeangliae 16—18 und bei 
Sibbaldus musculus 10 Inselwindungen gezählt. Die Opercularisation der Insel ist 
von der Gesamtentwicklung des Grosshirns weitgehend abhängig, wie das bei 
Bartenwalen deutlich zum Ausdruck kommt. Die zunehmende Ausbildung des 
Temporallappens bedingt eine entsprechend vollständigere Ueberdeckung der 
Insel. 

Das Furchenmuster des übrigen Neopalliums bietet keine wesentlichen 
Unterschiede zwischen Mysticeten und Odontoceten (Pilleri 1964, 1966 a, b, 
Gruenberger 1969). Die Homologie der Furchen mit anderen Säugetieren bleibt 
noch ein offenes Problem, solange die Struktur der Cortexfelder noch nicht 
erforscht ist. Das Furchenmuster als solches erinnert, grob verglichen, an das 
der Carnivoren mit exzentrischer Disposition der Fissuren um die Fissura Sylvii. 
Am einfachsten ist es bei Platanista gangetica ausgebildet (Anderson 1878, 
Pilleri 1966). 

Corte: c; Die Feinstruktur der Grosshirnrinde wurde bei wenigen Arten und 
bisher nur stichprobenartig untersucht. Bei Balaenoptera borealis , Globicephala 
melaena , Tursiops truncatus , Delphinus clelphis und Platanista gangetica kommt 
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bei Anwendung von verschiedenen Methoden eine deutliche tektonische Schich¬ 
tung (Laminae) zum Vorschein. Die Schichten I, II und V sind am deutlichsten. 
Wie bei höheren Primaten ist auch bei den Cetaceen die II. Schicht am schmälsten 
und die VI. am breitesten. Die I. Schicht ist bei allen Cetaceen auffallend breit. 

Bei Balaenoptera borealis ist weder die II. noch die IV. Schicht ausgesprochen 
granulär, da die pyramidale Form bei den Nervenzellen dominiert (Verpyrami- 
disierung der Laminae). Die Vielfalt der neuronalen Kategorien in Golgipräparaten 
spricht für eine höhere Differenzierung des Wal-Cortex innerhalb der Eutheria 
(Kraus und Pilleri 1969 b). Das Vorliegen von cortikalen Territorien ist gesichert, 
die Abgrenzung und die Homologie dieser Areae mit solchen bei Landsäugetieren 
sind jedoch noch nicht untersucht. Globicephala melaena hat eine Gesamtnerven- 
zelldichte von 29 693 160 936 (pro mm 3 65 444) Neuronen und Balaenoptera 
physalus von 15 146 426 708 (pro mm 3 13 112) Neuronen. Die geringere Nerven- 
zellzahl von Balaenoptera physalus wird gegenüber Globicephala melaena durch 
grössere Nervenzellen kompensiert. Die Gliavolumenprozente betragen bei 
Globicephala melaena 1,78% und bei Balaenoptera physalus 1,03% (Kraus und 
Pilleri 1969 a). Zvorykin (1963) untersuchte die Cytoarchitektonik des Temporal¬ 
lappens, insbesondere der Hörrinde, bei Delphinus delphis und verglich sie mit 
dem menschlichen temporalen Cortex. Cytoarchitektonisch ist die Hörrinde des 
Delphins der des Menschen nicht überlegen. Die letztere ist im Gegenteil deutlich 
grösser. Der temporale Cortex des Delphins zeigt jedoch eine grosse Komplexität 
und ist in 7 Schichten unterteilbar. Die III. Schicht gliedert Zvorykin (1963) 
noch in drei Unterschichten. Nach den Ausführungen dieses Autors besitzt aber 
der temporale Cortex des Delphins gegenüber anderen Hirnregionen keine pro¬ 
gressiveren Merkmale. Eine Unterscheidung dieser Hirnregion von anderen 
Hirngebieten oder von der Temporalrinde des Menschen auf Grund spezifischer 
Strukturen wäre nicht möglich. Es besteht auch keine Homologie in den tempo¬ 
ralen Sulci und Gyri des Gehirnes zwischen Delphinus und Homo. 

DISKUSSION UND ZUSAMMENFASSUNG 

Wir haben in den Grundzügen gesehen, wie manche Hirnstrukturen durch 
die besonderen physiologischen Anpassungen in einer für die Wale charakteri¬ 
stischen Weise modifiziert sind. Was vor allem auffällt, ist die starke Entwicklung 
des Telencephalon. Dabei ist der Cortex wie bei Landsäugetieren auch in 6 Schich¬ 
ten gegliedert. Diese starke Telencephalisation kann—im Gegensatz zu manchen 
anderen Umbildungen—nicht als Ausdruck der Wasseradaptation betrachtet 
werden. 

Im Gegensatz zum Neocortex ist die Ausdehnung des Palaeocortex, Archi- 
cortex mit Ammonshorn und Fascia dentata—verglichen mit der der Land¬ 
säugetiere einschliesslich Primaten—sehr gering. Diese generelle Reduktion von 
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Strukturen, die man heutzutage nicht mehr dem „Rhinencephalon“, sondern 
dem limbischen System zuordnet, zu welchem auch der Nucleus anterior thalami 
gehört, ist sehr auffallend und als ein besonderer evolutiver Prozess zu betrachten, 
der einzig bei den Cetaceen stattgefunden hat. Diese starke Reduktion der 
limbischen Strukturen ist womöglich für die ausgesprochen „edonistische“ Natur 
der Delphine verantwortlich (Pilleri 1967). Die enorme Ausdehnung des Neo- 
cortex bei manchen Cetaceenarten erklärt das stark entwickelte Lernvermögen 
und die Intelligenz dieser Tiere (Pilleri 1962, Hediger 1963). 

Es ist für manche Walarten bewiesen, dass sie sich zur Orientierung des 
Echolotprinzipes mittels Ultraschallwellen (Sonar) bedienen. Von den Funktionen 
dieser Tiergruppe stehen Vokalisation und Sonar mit entsprechender Entfaltung 
des gesamten peripheren und zentralen akustischen Apparates ganz im Vorder¬ 
grund (Fraser and Purves 1954, Kellogg and Köhler 1952, Zvorykin 1963). 

Am Gehirn sind der Nervus acusticus und die Colliculi posteriores, das 
Corpus trapezoideum, das Corpus geniculatum mediale und, als zentrale Reprä¬ 
sentation der Hörleitung, der Schläfenlappen alle auffallend stark entwickelt. 

Kellogg and Köhler (1952) bringen die Fähigkeit der Perception ultrasonaler 
Wellen mit der enormen Entwicklung des Temporallappens in Zusammenhang. 
Nach den Untersuchungen von Zvorykin (1963) am Delphingehirn lässt es sich 
jedoch heute noch nicht entscheiden, ob diese Fähigkeit auf eine stärkere 
Entwicklung des Temporallappens zurückzuführen ist. 

Die Fledermaus, die sich wie die Wale mit Echolotung orientiert, hat hingegen 
ein lissencephales Gehirn und die Differenzierung des Temporallappens ist eine 
der niedrigsten unter den Säugetieren (Rose 1912). Nach Zvorykin (1963) ist 
demnach das Maximum ultrasonaler Kapazität nicht mit der höchstdifferenzierten, 
sondern—im Gegenteil—mit der einfachsten cortikalen Struktur korreliert. Hier 
wäre allerdings einzuwenden, dass die Bestimmung des „Differenzierungsgrades“ 
eines cortikalen Territoriums an Hand einer einzigen Färbemethode wie die 
NissP sehe, die den Synapsenapparat und andere Strukturen des Neurons nicht 
zur Darstellung bringt, uns ungenügend erscheint. Nach Zvorykin wäre also nicht 
der Cortex die Struktur, die die ultrasonale Kapazität bestimmt, sondern andere 
Substrate, die in tieferen Schichten des Nervensystems zu suchen sind. So sind 
z.B. das äussere Segment der oberen Olive und der ventrale Kern des lateralen 
Lemniscus beim Delphin sehr stark entwickelt, beim Menschen hingegen so 
gründlich reduziert, dass die Fähigkeit, Ultraschallwellen zu perzepieren, verloren 
ging. 

Unsere Befunde bei Platanista gangetica kommen der Auffassung von 
Zvorykin sehr nahe. Der Cortex von Platanista ist noch wenig differenziert 
(relativ einfaches Furchenmuster). Das subcortikale akustische System hingegen, 
vor allem die Colliculi posteriores, haben im Vergleich eine enorme Entwicklung 
erfahren. 
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Zyorykin (1963) vermutet, dass primär allen Mammalia die Fähigkeit 
eigen war, sehr hohe Töne aufzunehmen und dass es sekundär nur bei einigen 
Gruppen, insbesondere den Primaten, zu einer Reduktion gekommen ist. 

Die schon makroskopisch beobachtbaren quantitativen Unterschiede der 
einzelnen Abschnitte des akustischen Systems bei den verschiedenen Walarten 
hängen wahrscheinlich mit den bioakustisch festgestellten Frequenzunterschieden 
im Sonagram zusammen. Die künftige Forschung wird danach trachten, diese 
Beziehungen aufzuzeigen. 

Welche Funktion der besonders stark entwickelte Nucleus ellipticus und die 
untere Olive haben, ist noch unbekannt. Das Kleinhirn bietet weitere Probleme. 
Ueber eine Hälfte der pontocerebellaren Fasern enden in den mächtigen Para- 
flocculus. Von der Tatsache ausgehend, dass im Pedunculus cerebri der Wale die 
temporooccipitalen Projektionen überwiegen, wird die Grössenrelation zwischen 
dem Schläfenlappen und der Nebenflocke sehr augenfällig. Stichhaltige Beweise 
stehen aber noch aus. 

Man könnte vermuten, dass die besondere Entwicklung des Kleinhirns bei 
den Walen auch in Zusammenhang steht mit dem besonderen Hörvermögen. Der 
Begriff einer ,.Hörregion" im Cerebellum ist nicht neu. Snider und Stowell (1944) 
haben an Landsäugetieren bei akustischer Stimulation Reizantworten im Bereich 
des Lobulus simplex und des Tuber vermis registriert, in einem Gebiet, das sich 
mit einer visuellen Area überdeckt. Bei Destruktion des Colliculus inferior bleiben 
diese Gebiete reizphysiologisch stumm. 

Snider und Eldred (1948) berichten, dass Stimulation des Schläfen¬ 
lappens Reizantwort in der ..Hörregion" des Kleinhirns hervorruft und 
umgekehrt. 

Es bleibt noch die in der Einleitung aufgeworfene Frage zu beantworten, ob 
die Hirnform als solche uns Anhaltspunkte für eine pluriphyletische Abstammung 
der Cetaceen liefert. Der Einfachheit halber haben wir in der letzten Tabelle (13) 
die wesentlichen anatomischen Unterschiede zwischen Archaeoceti. Odontoceti 
und Mysticeti gegenübergestellt. Es handelt sich um eine provisorische L'ebersicht, 
da Merkmale, die heute als gruppenspezifisch angesehen werden, sich bei der 
Untersuchung mehrerer Arten später vielleicht als uncharakteristisch erweisen 
könnten. Viel zu erwarten wäre u.E. aus dem Studium der vergleichenden Onto¬ 
genese des Gehirnes von Zahn- und Bartenwalen. Bei der Untersuchung der 
Augenentwicklung haben wir beobachtet, wie Strukturen, die in frühen embryo¬ 
nalen Stadien ausgeprägt sind, sich im Laufe der Entwicklung, den phyletischen 
Konvergenzgesetzen entsprechend, allmählich zurückbilden und somit als mor¬ 
phologische Unterscheidungsmerkmale „verloren" gehen können. Weitere 
Anhaltspunkte könnten aus dem Studium des Gehirnes (Endocranialausgüsse) 
weiterer fossiler Species gewonnen werden, um daraus den evolutiven Trend der 
einzelnen Strukturen in den Stammeslinien zu verfolgen. 
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D1SCUSSION AND SUMMARY 

We have seen in broad outline the way in which many brain structures have 
been modified in a manner which is characteristic for whales by means of special 
physiological adaptations. The most striking thing of all is the marked develop¬ 
ment of the telencephalon. As in the case of land mammals, the cortex is divided 
into six layers. Unlike many other modifications, this pronounced telencephalisa- 
tion cannot be considered a result of adaptation to life in the water. 

In contrast to the neocortex, the size of the paleocortex, archicortex with 
Ammons horn and fascia dentata, is very small in comparison with land mammals, 
including the primates. This general reduction in the size of structures, which 
today is no longer attributed to the rhinencephalon but rather to the limbic 
System, which also includes the nucleus anterior thalami, is very striking and can 
be looked upon as a special evolutionary process which only occurred in the case 
of the Cetacea. The marked reduction in the limbic structures is possibly respon- 
sible for the decidedly hedonistic nature of the dolphins (Pilleri 1967). The huge 
expansion of the neocortex in many species of Cetacea explains the highly develop- 
ed learning capacity and intelligence of these animals (Pilleri 1962, Hediger 1963). 

In the case of many species of whales it has been shown that they make use 
of the echo-sounding (sonar) principle for purposes of Orientation by means of 
ultra-sonic waves. Of the functions of this group of animals, vocalisation and 
sonar are extremely important, with corresponding development of the whole 
peripheral and central acoustic System (Fraser and Purves 1954, Kellogg and 
Köhler 1952, Zvorykin 1963). 

The brain shows markedly high development of the nervus acusticus, the 
colliculi posteriores, the corpus trapezoideum, the corpus geniculatum mediale 
and, as central representative of the auditory tract, of the temporal lobe. 

Kellogg and Köhler (1952) see a connection between the capacity to perceive 
ultrasonic waves and the huge development of the temporal lobe. But according 
to the observations of Zvorykin (1963) on the dolphin brain (Delphinus delphis), 
it is still not certain whether this capacity is really the result of the highly developed 
temporal lobe. 

On the other hand, the bat, which like the whale orientates itself by means of 
echo sounding, has a lissencephalic brain and its temporal lobe is one of the 
lowest difTerentiated among the mammals (Rose 1912). According to Zvorykin 
(1963), maximum ultrasonic capacity is therefore not correlated with the most 
highly difTerentiated, but rather with the simplest cortical structure. Here it 
might be objected that it seems insufficient to determine the degree of differentiation 
of a cortical area by means of a single staining method like that of Nissl , which 
does not show the synapse System and other neuron structures. In Zvorykin’s 
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view, therefore, it is not the cortex which determines ultrasonic capacity, but other 
substrata to be found in deeper levels of the brain. Thus for example the outer 
Segment of the upper olive and the ventral nucleus of the lateral lemniscus are very 
highly developed in the dolphin, but so reduced in man that the capacity to perceive 
ultrasonic waves has been lost. 

Our research on Platanista gangetica agrees very well with Zvorykin’s views. 
PlatanistcC s cortex is still only slightly differentiated. The subcortical acoustic 
System, however, and especially the colliculi posteriores, show a relatively high 
development. 

Zvorykin (1963) is of the opinion that to Start with all mammals were capable 
of hearing very high sounds, and that only later was this capacity reduced in 
certain groups, notably in the case of the primates. 

The macroscopically observable quantitative differences in the individual 
sections of the acoustic Systems of various species of whale, are probably related 
to the bioacoustically determined differences in frequency in the sonagrams. 
Further research will seek to establish this connection. 

The function of the especially highly developed nucleus ellipticus and the 
lower olive is still not known. The cerebellum presents further problems. More 
than half the pontocerebellar fibres end in the powerful paraflocculus. Given 
the fact that in the pedunculus cerebri of the whale the temporo-occipital projec- 
tions predominate, the ratio in size between temporal lobe and paraflocculus is 
very marked. But reliable evidence is still not available. 

It might be supposed that the special development of the cerebellum in 
whales also has a connection with their characteristic powers of hearing. The 
idea of an “ auditory area ” in the cerebellum is not new. Snider and Stowell 
(1944) in experiments with land mammals recorded responses to acoustic Stimu¬ 
lation in the area of the lobulus simplex and the tuber vermis, in a region which is 
overlapped by a visual area. When the colliculus inferior is destroyed, these areas 
do not respond to physiological Stimuli. 

Snider and Eldred (1948) report that Stimulation of the temporal lobe 
provokes a response in the 44 auditory area ” of the cerebellum and vice versa. 

It still remains to find an answer to the question raised in the Introduction, 
as to whether the shape of the brain as such is an indication of a pluriphyletic 
origin of the Cetacea. For the sake of clarity we listed in the last Table (13) the 
main anatomical differences between Archaeoceti , Odontoceti and Mysticeti. It 
is in fact a provisional survey, since features which today are considered group 
specific may later turn out to be uncharacteristic in the light of research on other 
species. Much could be expected, for example, from an extensive study of the 
comparative ontogenesis of the brain of toothed and whalebone whales. When 
studying eye development we have noticed how structures which are quite distinct 
in the early embryonal stages, may, in the course of development and in accordance 
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with the law of convergence, gradually regress and thus be “ lost ” as morpho- 
logical characteristics. Additional clues might be provided by the study of the 
brain (endocranial casts) of other fossil species, in order to follow the evolutionary 
trend of individual structures in the course of phylogeny. 


Tabelle 13 

Unterschiede im Hirnbau der Cetaceen 


Struktur 

Archaeoceti 

Odontoceti 

Mysticeti 

Relatives Him- 
gewicht 

extrem kleines 
Gehirn 

Encephalisation bis zur 
Primatenstufe und Homo 
sapiens 

geringeres relatives 
Hirngewicht 

Nervus 

olfactorius 

sehr gross 

total zurückgebildet, bei 
Hyperoodon Rudimente 
vorhanden 

immer vorhanden, aber 
reduziert 

Auge 


im Kammerwinkel kein 
Rochön-Duvigneaud’sches 
Körperchen, Sklera 
dünner 

Körperchen im 

Kammerwinkel vor¬ 
handen, Sklera 
enorm dick 

Nervus opticus 

gut entwickelt 

bei mikrophthalmen Arten 
stark reduziert. Bei den 
übrigen weniger faserreich. 
Chiasmawinkel meistens 
etwas enger 

faserreicher 

Chiasmawinkel sehr 
stumpf 

Nervus 
trochlearis 
und abducens 


bei mikrophthalmen Arten 
zurückgebildet 

bei allen Arten vor¬ 
handen 

Nervus 

trigeminus 

stark entwickelt 

gut entwickelt, bei fast allen 
Arten schwächer als N. 
acusticus, Ausnahme: 
Physeter macrocephalus , 
Grampus griseus, Phocoe- 
noides truei , Phocaena 
phocaena 

gut entwickelt, stärker 
als N. acusticus 

Nervus facialis 


etwa die Hälfte des Kalibers 
des N. trigeminus, Aus¬ 
nahme: Physeter macro- 
cephalus, etwa gleich stark 
wie N. trigeminus 

etwa 1/3 des Kalibers 
des N. trigeminus, 
Ausnahme: 
Balaenoptera 
physalus 1/2 

Nervus stato- 
acusticus 

1 

N. vestibularis 
stärker ent¬ 
wickelt als N. 
acusticus 

stärker als N. trigeminus, 
Ausnahme: Physeter 
macrocephalus , Grampus 
griseus , Phococnoides 
truei , Phocaena phocaena 

schwächer als 

N. trigeminus 
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Tabelle 13 
( Fortsetzung ) 


Struktur 

Archaeoceti 

Odontoceti 

Mysticcti 

Medulla 

oblongata 


Corpus trapezoides schmaler 
als bei Mysticeten, Breite 
der Olivae inferiores 
3/5-4/S der Medulla- 
breite, Ausnahme: 
Flussdelphine 2/5 

Corpus trapezoides 
breiter als bei Den- 
ticeten, Breite der 
Olivae inferiores 
1/3-2/5 der Medulla- 
breite, Ausnahme: 
Megaptera 
novaeangliae 2/3 

Mesencephalon 


Colliculi posteriores 

wesentlich grösser als die 
anteriores, vor allem bei 
den Platanistidae 

Colliculi posteriores 
und anteriores annä¬ 
hernd gleich gross 
Ausnahme: 

Sibbaldus muscidus: 
hintere Colliculi 
grösser 

Cerebellum 

vom Grosshim 
nicht bedeckt 

Palaeocere- 
bellum wahr¬ 
scheinlich sehr 
stark ent¬ 
wickelt 

zum grossen Teil vom Gross¬ 
him überdeckt, 

Radiäre Teilung der 
Markstrahler, 

Rinde dünner, 
Flussdelphine 1/10, 
übrige Arten 1/6 des 
Totalhirngewichtes 

teilweise vom Gross¬ 
hirn überdeckt, 
Dichotome Teilung 
der Markstrahler, 
Rinde dicker, 

1/5-1/4 des Total¬ 
hirngewichtes, 

Palaeocerebellum sch 

iwach entwickelt 

Diencephalon 

und 

Hypophyse 

Hypophyse 

gross 

Hypophyse relativ kleiner 

Hypophyse relativ 
grösser 

Hypophyse intrad 
Neuro- von Adenohyi 
Neurosekretion i 

lural gelegen, 
nophyse getrennt, 
nachweisbar 

Telencephalon 

Lyssencephalie 
sehr wahr¬ 
scheinlich 

Gyrencephalie mit 

schmäleren Windungen, 
Rinde dünner, 
zellreicher, Ganglien¬ 
zellen kleiner 

Gyrencephalie mit 
breiteren Windungen, 
Rinde dicker, 
zellärmer, Ganglien¬ 
zellen grösser 
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A 

Abkürzungen 

(Tafeln I-VIII) 

Aquaeductus Sylvii 

Ab 

Arteria basilaris 

Av 

Arbor vitae (Lobus medianus cerebelli) 

Bt 

Bulla tympani 

C 

Capsula interna 

Cc 

Corpus callosum 

Ce 

Cerebellum 

Ch 

Chiasma nervorum opticorum 

Ci 

Colliculus inferior 

Co 

Cochlea 

Cs 

Colliculus superior 

D 

Dura mater 

F 

Lobus frontalis 

Fi 

Fissura interhemisphaenca 

Frs 

Fissura retrosplenialis 

FS 

Fissura Sylvii 

Hy 

Hypophysis cerebri 

If 

Infundibulum 
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IR 

Insula Reili 

M 

Mesencephalon 

Mi 

Massa intermedia 

Ms 

Medulla spinalis 

Nc 

Nucleus caudatus 

O 

Oliva inferior 

P 

Pons 

Pf 

Polus frontalis 

Pt 

Polus temporalis 

Pu 

Putamen 

Pvx 

Paraflocculus ventralis x 

Re 

Rete mirabile 

Sh 

Sulcus hippocampi 

Sp 

Septum pellucidum 

Svp Sv 2 

Nervus spinalis, radix ventralis 

T 

Telencephalon 

Th 

Thalamus 

To 

Tuberculum olfactorium 

V 

Ventriculus cerebri lateralis 

V3 

Ventriculus tertius 

2 

Nervus opticus 

3 

Nervus oculomotorius 

5 

Nervus trigeminus 

6 

Nervus abducens 

7 

Nervus facialis 

8 

Nervus stato-acusticus 

9 

Nervus glossopharyngicus 

10 

Nervus vagus 

11 

Nervus accessorius 

11s 

Nervus accessorius, Radix spinalis 

12 

Nervus hypoglossus 



